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Морфологические аспекты филогении Неѕрегогпіёһійае (Огпіһигае, Ауеѕ). Богданович И. А. 
Рассмотрены особенности строения скелета аппарата наземной локомоции гесперорнисов, 
гагар, поганок и некоторых других рецентных водоплавающих. На основании сравнительного 
и функционального анализа сделан вывод о том, что гесперорнисы являются самостоятельной 
высокоспециализированной филогенетической ветвью, а не составляют единую монофилети- 
ческую группу с гагарами и поганками, как утверждалось ранее. 


Ключевые слова: морфология скелета, гесперорнисы, филогения. 


Могріоїіовіс Аѕресі ої РһуІорепу ої Неѕрегогпіћійае (Огпіёһигае, Ауеѕ). Воз4апоусй І. А. — 5Кеїета! 
Ғеаќигеѕ ої Незрегогпіїрідає ре1уіѕ апа реїміс Штбз уеге зе іп сопараге \ИВ Ша ої уаѓегѓоу1 
гесепі ѕресіеѕ. Сотрагайує апа Ёопсііопа! апа1уѕіѕ зВо\ Ша Неѕрегогпііідае до пої сотроѕе опе 
уУпое топорһуІеііс эгопр \ИП Іоопѕ апа этебез аз сопћгтеа Беїоге Бик сопѕіѕї ап іпаерепепі 
рһуІебіс БгапсП. 


Кеу мога$з: ѕКејеѓа! тогрһоІову, һеѕрегогпіһеѕ, рһуІовепу. 


Вступ 


Орнітофауна Крейдяного періоду в межах підкласу справжніх птахів (ОтпйВигае) представлена 
двома інфракласами — Ісһћќћуогпіќеѕ та Оаоп(ћогпіќеѕ (Курочкин, 1993). Обидва включають в себе по 
одному ряду (відповідно Ісһіћуогпіііѓогтеѕ і Неѕрегогпіћіогтеѕ), які не пов'язані родинно, але тісно 
пов'язані з водою. Незважаючи на те що іхтіорніси та гесперорніси одного філогенетичного віку, в 
морфологічному плані вони пройшли істотно різний шлях перетворень. Маючи сформований пояс 
грудної кінцівки — крила та високий киль грудини, іхтіорніси можуть вважатися більш генералізо- 
ваними, оскільки загальноприйнятою є точка зору про вторинність втрати гесперорнісами здатності 
до польоту і редукції крила (МагзП, 1880; Дементьев, 1964; Курочкин, 1993 та ін.). 

Гесперорнісам притаманна значно вища спеціалізація, зокрема апарату наземної локомоції, яка 
у порівнянні з рецентними видами визначена як спеціалізація до пірнання. Нами проаналізовано в 
основному матеріал з роду Неѕреғоғпіѕ як типових представників найбільш спеціалізованих гесперор- 
нісоподібних, скелет яких досить детально описано та проілюстровано в літературі (Магѕћ, 1880; 
Магііп, 1976; Сгасгай, 1982; Несов, Приземлин, 1991; Курочкин, 1993; Несов, Ярков, 1993; Кигосћкіп, 
1995). Для гесперорнітід вказано комплекс примітивних та просунутих ознак, комбінація яких зумов- 
лює статус цього таксона як ряду. Примітивними (в межах апарату наземної локомоції ) різні автори 
вважають ті самі ознаки: незрощення трьох кісток постацетабулярного відділу таза, відсутність 
надсухожилкового містка на тібіотарзусі, відсутність гіпотарзусу (Несов, Приземлин, 1991; Курочкин, 
1993). Відносно просунутих (апоморфних) ознак є деякі розбіжності. В одному випадку такими 
вважаються видовженість кісток таза, видовженість та звуженість крижа, відсутність або слабкий 
розвиток пневматизації кісток (Несов, Приземлин, 1991); в іншому -- велика колінна чашечка, 
сплощена форма цівки, консолідація тарзалій з метатарзаліями з формуванням тарзометатарзусу, 
сітчастий малюнок компакти довгих кісток як у неогнатичних птахів (Ношпає, 1987; Курочкин, 1993; 
КигосіКіп, 1995). Зрозуміло, що в першому випадку виділено ознаки, які є просунутими щодо 
спеціалізації гесперорнісів у водній локомоції, а в другому — вони доповнюються рисами більш за- 
гального рівня. Наприклад, консолідацію кісток в єдиний тарзометатарзус навряд чи можна пов'яза- 
ти із вказаною адаптацією. Таке злиття відзначається в еволюції у двох лініях: у біпедальних дино- 
заврів (Оѕрогп, 1916; Котег, 1956; Рождественский, 1964; Соотаѕ, 1978) та у птахів. Основною стра- 
тегією цього морфогенезу вважається досягнення мінімальної маси (для зменшення моменту інерції ) 
та максимальної міцності дистального елемента кінцівки (АТехапаег, 1983 ), що особливо важливо при 
наземній локомоції. Отже, в еволюції гесперорнісів глибокій спеціалізації до пірнання, напевне, пе- 
редував цілком «наземний» період, протягом якого сформувався, зокрема, вказаний елемент. Таким 
чином, перехід птахів цієї групи до водного способу життя відбувався з не зовсім примітивного рівня, 
як вважається (Несов, Ярков, 1993). 

Щодо головних тенденцій морфогенезу, то вони є досить загальними і для крейдяних геспер- 
орнісів, і для сучасних пірнаючих птахів. Саме подібність перших насамперед з гагарами (СауШог- 
теѕ) та поганками (Ройісіреаіѓогтеѕ) і 1 слугувала ключем для визначення їх спеціалізації як пірнаю- 
чих. Насамперед, мова йде про форму таза, а саме про його відносне видовження і звуження (табл. 1, 
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рис. 1) у птахів, адаптованих до пересування у воді, і більш за все — у пірнаючих форм (МШег, 1937; 
Курочкин, 1971; Каікож, 1970). Як вказано вище, скелетні ознаки гесперорнітід описано та проілюс- 
тровано у ряді робіт, але найбільш систематично їх викладено і проаналізовано кладистично в роботі 
Дж. Кракрафта (Стастаїї, 1982). Указаний автор обговорює комплекс остеологічних ознак, подібність 
за якими доводить, на його думку, філогенетичну єдність НезреготпиШогтез, Сауііѓогтеѕ і Ройісіре- 
аіѓогтеѕ. Указані ряди, таким чином, складають монофілетичну групу — надряд Саміїтогррає. 

Ряд авторів висловлюється на користь такої оцінки зазначеної подібності (Нихісу, 1867; Саггоа, 
1873; Кигігіпеег, 1888; 5пиїеідї, 1903); інші -- на користь конвергентного її характеру (З®@ре, 1935; 
Мауг, Атадоп, 1951; 5іогег, 1960; ВгодсогЬ, 1971). На відміну від кладистичного методу ми спробу- 
вали проаналізувати виділені Дж. Кракрафтом головні ознаки скелету (автор називає їх унікальними 
серед класу Птахів, тобто характерними лише для Сауіотогрһае) з функціональної точки зору з 
переважною увагою на розбіжності морфологічних рішень серед представників вивчених таксонів. 

У статті проаналізовано описовий та ілюстративний матеріал з відповідних літературних джерел, 
а також свій порівняльний матеріал від представників Отигтез та Реіесапіїогтез (табл. 1). 


Результати та обговорення 


Звуженість та видовженість таза. Дійсно, таз наведених в роботі 
представників гесперорнісів, гагар та поганок видовжений та суттєво звужений у 
порівнянні з більшістю сучасних птахів (табл. 1; рис. 1, 2). Функціональна (або 
навіть чисто механічна) зумовленість такої звуженості добре відома як результу- 
юча зближення головок стегон (наближення їх до осі тіла), що значно підвищує 
ефективність пересування у воді, та зменшує площу поперекового розрізу тіла 
(МШег, 1937; Курочкин, 1971 та ін.). Подібне до представників Сауіотогрһае 
звуження таза характерне, наприклад, для деяких ниркових качок ( Вісіиға) або 
баклана ( Рла/асгосоғах) (табл. 1; рис. 2). Більш цікавою, на нашу думку, є форма 
таза з урахуванням його каудального відділу. У гесперорніса в каудальному на- 
прямку таз розширюється незначно (до того ж він знову звужується в найбільш 
каудальному відділі), тоді як у гагар і поганок це розширення досить істотне 
(рис. 1). Підкреслимо, що мова йде про відстань між вентральними краями оѕѕа 
рибез, яка саме визначає розміри і форму каудовентрального відділу таза і тіла в 
цілому. Відомо, що таке розширення характерне для водоплавних птахів, оскіль- 
ки воно разом з силою маси тіла складає пару сил, що при знаходженні у воді в 


Таблиця 1. Морфометричні індекси таза вивчених птахів (% від довжини таза) * 
Таріе 1. Рејуіс іпдехеѕ ої Ыга$ ѕќийіей (% ої ре/уіс Іепёћ) 


Ряд, ВИД Ї р І. розі Ве Ва В, 

Неѕрегогпіїһіѓогтеѕ 

Неѕрегоғпіѕ ғеваіїѕ ! 30,3 69,7 22,1 14,8 21,6 
Самійогте5 

Сауіа іттек 1 33,3 66,7 23,3 14,2 37,5 

Сауіа айатѕі 2 36,0 64,0 Е = 40,0 
Роаісірейіѓогтеѕ 

Роайутрфихз ройісерз ! 36,9 63,1 24,6 21,3 37,4 

Аеспторйогоиз оссійепіаііѕ 2 37,0 63,0 == = ЯЗ 
Апзбегіїогте5 

Апаѕ ріаѓіуғћупсћоѕ 3 42,5 57,5 23,5 32,0 56,0 

Вісіига Іођаїа 2 32,0 68,0 21,5 14,5 47,5 
Сгш огтеѕ 

ЕийЙса ата 3 (п = 4) 48,0 + 2,3 52,0 + 2,9 22,5 + 3,2 32,3 + 2,6 360 + 3,1 

КаПиз адиаїісиз 3 (п = 3) 66,1 + 2,1 33,9 + 3,1 24,8 + 1,3 51,0 + 4,0 41,0 + 27 

Стех сех 3 (п = 3) 61,2 + 1,4 38,8 + 3,8 24,3 +21 471+ 1,8 36,0 +21 
РеесапИогте$ 

Рһаіасғосоғах сагБо 3 (п = 1) 36,6 63,4 30,3 29,6 30,3 


"В таблиці наведено середні показники: | — за даними Дж. Кракрафта (Сгасгай, 1982); 2 — за 
даними Р. Райкова (Ваїком, 1970); 3 — наші дані. 

Умовні позначення: Г.„, — довжина преацетабулярного відділу таза; [ох — довжина постаце- 
табулярного відділу таза; В. — найбільша ширина таза в краніальному відділі; В -- ширина таза між 
антитрохантерами; В, -- найбільша ширина таза у вентральному відділі (між лобковими кістками). 
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Рис. 1. Таз. І — дорсально, П -- латерально: а -- Незрегогий геза5; б — Сама йттег; в -- Родайутрфиз 
ройісерѕ (по Стастаї, 1982) (1 рг — Шит ргеасеѓабшагіѕ; 11 ро — Шит розіасекабиіагіз; ас -- асеќабшит; 
і5 — ізсрішт; ри — рибіє; бі — Югатеп Шо-ізспіадісшт; еп ір — ЃЁепеѕіга іѕсһіо-рибіса). 


Ее. 1. РеІуіѕ. І — аотза| уіеу, П — Іакега! уіеу: а — Неуреготпіз геза5; б — Сама іттег; в — Родйутфиз 
ройісерѕ (айег Стасгай, 1982) (1 рг — Шит ргеасеѓабшагіѕ; П ро — Шит роѕќасеѓабшагіѕ; ас — 
асегаршит; 1$ — ізспішт; ри — рибіѕ Пі — Югатеп Шо-ізспіадісит; еп ір — Ёепеѕіга іѕсһіо-рибіса). 


кожний момент повертають його в нормальне положення (510Іре, 1932). Тобто, 
утримання рівноваги на воді при розширеному тулубі (що зумовлене, зокрема, 
формою таза) не потребує активних рухів (Гео, 1959). Детальний аналіз будови 
та локомоції водних птахів доводить, що до пірнання як досить глибокої спе- 
ціалізації вони переходять з води ж, а саме через стадію плавання на її поверхні 
(Курочкин, 1971). Досить переконливою моделлю цього процесу є ряд морфо- 
логічних перетворень, супроводжуючих поглиблення адаптації до пірнання в ме- 
жах родини Апакійає — від Апаз до Вита (рис. 2). Зокрема, тут має місце зву- 
ження таза в ацетабулярному відділі із збереженням його розширення каудовен- 
трально. Значно більша подібність загальної форми таза Сауа і особливо Роаї- 
Іутфиз з такою Вісіиға, ніж Неуреготіз, можливо, свідчить про те що його форму- 
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Рис. 2. Таз: а — Апаѕ; б — Вита (по Каїком, 1970); в, д — Еийса ага; г, е — Рћһаіасғосоғах саго. 


Бір. 2. Реімі8: а — Апаѕ; б — Вісіиға (айег Каїком, 1970); в, д — Еийса ага; г, е — Рһаіасғосоғах саго. 


вання проходило через стадію плавання на поверхні води у перших трьох пред- 
ставників на відміну від останнього. Певним підтвердженням наведеного при- 
пущення може бути наступний приклад. Пристосування лиски (Рийса ата) до 
переважно водного (плаваючого) способу життя з добре вираженою здатністю до 
пірнання зумовило не тільки видовження типово короткого для пастушків таза, 
але й зміну його форми. Останнє стосується саме розширення його в каудовен- 
тральному відділі (рис. 2), хоча за рахунок видовження він залишився відосно 
вузьким (табл. 1). У той же час каудовентральне розширення таза значно менш 
виражене у переважно шрнаючого баклана ( Рла/асгосоғах сарђо), що зближує йо- 
го з Неѕрегоғиіѕ гевайх (табл. 1; рис. І, 2). 

Переважна довжина постацетабулярного відділу ійит (і 
всього таза) у порівнянні з преацетабулярним. Ця особливість пропорції таза 
тісно пов'язана з попередньою, тобто з загальним його видовженням, яке від- 
бувається саме за рахунок постацетабулярного відділу. Функціональний сенс 
цього морфогенезу також добре відомий і полягає у переміщенні центра маси ті- 
ла плаваючих птахів каудально у зв'язку з розташуванням кінцівок при плаван- 
ні та пірнанні за умови формування м'язів з довгими волокнами (ВаїКом, 1970; 
З5срийп, 1982). Переконливим доказом знову може слугувати лиска, таз якої ви- 
довжено (в порівнянні з іншими пастушками ) постацетабулярно, хоча вказане 
видовження в данному випадку реалізовано за рахунок збільшення довжини дор- 
солатеральних відростків, а не крижа (як у інших розглянутих пірнаючих) 
(рис. 1, 2), що свідчить про вторинність спеціалізації. Таким чином, паралельне 
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формування вказаної ознаки можна вважати обов'язковим наслідком адаптації 
до водного способу життя (плавання, пірнання), навіть на тлі іншої (у пастушків 
здебільшого наземної ) адаптації. 

Щодо будови проксимального кінця стегна, вказано спільність її особливос- 
тей для гесперорнісів, гагар і поганок (Стастай, 1982), які стосуються, зокрема, 
розвитку трохантера в антеропостеріальному напрямку. Проте на функціональну 
характеристику рухів у кульшовому суглобі, скоріше, впливає розмір трохантера 
в медіолатеральному напрямку. Саме від цього розміру залежить плече дії при- 
кріплених на латеральній поверхні трохантера пронаторів стегна -- шт. ШоНо- 
спапіегісі. Найбільш розвинений (латерально опуклий) трохантер стегна у Нез- 
регогий5 (рис. 3). Крім того, таз останнього відрізняється перевагою в розвитку 
вертикально орієнтованого компонента порівняно сильно розвиненої преацета- 
булярної частини клубової кістки (рис. 1). Це свідчить про сильний розвиток 
найбільшого з групи т. Шоќѓгосһапќегісиѕ саада|$, волокна якого починаються 
більш медіально (ближче до повздовжної осі таза) у порівнянні з гагарами і по- 
ганками, що також підвищує його пронаторну ефективність. Пронація відведе- 
ного стегна зумовлює рух дистального кінця гомілки і цівки в цілому латерально 
від тіла і догори, тобто до положення кінцівки характерного для пірнання у спе- 
ціалізованих нирців (Каікоу, 1970; Курочкин, 1971 та ін. ). Додатковою умовою 
досягнення вказаного положення кінцівки у гесперорніса є порівняно великий 
кут відходження головки стегна від осі кістки (рис. 3). У гагар та поганок подібне 
положення кінцівок досягається, судячи з будови скелета, дещо по-іншому. 30- 
крема, у вказаних представників асеѓіабшит орієнтовано дорсально значно біль- 
ше, ніж у гесперорніса (рис. 1), що зумовлює відведене положення стегна. Тоб- 
то, один і той же ефект реалізовано різними шляхами. 

Ще одною спільною для гесперорнісів, гагар і поганок та унікальною для 
птахів (за Дж. Кракрафтом) ознакою вважають форму і ступінь розвитку кнемі- 
альних гребенів гомілки, а саме сильно видовжений проксимально краніальний 
кнеміальний гребінь (рис. 4). Не розглядаючи детально вказані автором (Ста- 
сгай, 1982) нюанси його будови, зазначимо, що ця ознака не може бути визна- 
чена як спільна для вказаних таксонів синапоморфія, оскільки гребінь має різне 
походження. Так, у гесперорнісів він є дериватом тільки колінної чашечки, у га- 
гар -- тібіотарзуса, у поганок -- і тібіотарзуса, і збільшеної колінної чашечки 
(5 огег, 1960). 

Таким чином, вказане значне проксимальне збільшення (в порівнянні з ін- 
шими птахами) краніального кнеміального гребеня у згаданих групах відбувалося 
паралельно, маючи для водоплав- 
них в цілому досить певне функ- 
ціональне значення (Каікоу, 1970; 
Курочкин, 1971). 

Про форму цівки гесперорнісів 
можна судити з фотографій, наве- 
дених, наприклад, в роботі Л. А. Не- 
сова й А. А. Яркова (1993). Ця кіс- 
тка дійсно сплощена латеромедіа- 
льно, на що вказує і Дж. Кракрафт, 
хоча тут рисунок наведено лише в 
одній проекції (Стастай, 1982: рис. 
8). Як і попередня, ця ознака де- 
термінована цілком функціонально 
(механічно). Відомо, що при пла- 
ванні локомоторні рухи відбува- Рис. 3. Стегнова кістка: а — Неѕреғоғпіѕ (п — головка; 
ються переважно за рахунок ДИС. р трохантер); б -- Сама; в — Роайутфиз (по 
тальних відділів кінцівки, які пере-  Стасгай, 1982). 
борюють И: Гір. 3. Бети: а — Неѕреғоғпіѕ (В — Һһеаа (сари 
чим більше сплощена кістка (в дан- Ғетогіѕ); г — Носващег); 6 — Сама; в — Роайутфиз 
ному випадку цівка і пальці). Саме (айег Сгастай, 1982). 
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тому ця ознака характерна для всіх 
водоплавних (МШег, 1937; Каікож, 
1970; Курочкин, 1971). 

Нарешті, нам здається досить 
істотною така ознака, як особливо- 
сті будови метатарзофалангових су- 
глобів. У гесперорнісів та поганок 
вони визначають можливість рота- 
ції фаланг відносно осі пальців, що 
є свідоцтвом наявності не суціль- 
ної, а розрізної перетинки на кож- 
ному з них (Ѕіогег, 1960; Несов, Яр- 
ков, 1993). Подібні структури ха- 
рактерні і для єдиного, справді во- 
доплавного представника сучасних 
пастушків (журавлеподібні) — лис- 
ки. Необхідність збереження від- 
носної «самостійності» пальців у 
даному випадку можна пояснити 
використанням кінцівки і для пла- 
вання, і для наземної локомоції. 
Рис. 4. Краніальний кнеміальний гребінь гомілки: Але нерівномірна (асиметрична) 
а — Неѕреғотіѕ б — Сама; в — Ройутђиѕ (по розрізна перетинка має певні пере- 


Стастай, 1982). ваги і для пірнання, що робить її 
Еіс. 4. Сгіѕќа спетіа]іѕ сгапіаїіз: а -- Неѕреғоғпіѕ; б — більш досконалою у порівнянні з 
Сама; в — РойИутђиѕ (айег Стастай, 1982). суцільною перетинкою більшості 


водоплавних  (Курочкин, 1967, 
1971). У гесперорнісів, на відміну від лиски, треба визнати саме підводну локо- 
моторну досконалість вказаної перетинки. Досягнення такої досконалості цілком 
пояснюється, враховуючи існування групи протягом біля 80 млн років (Кигосћһ- 
Кіп, 1998). 

Приблизно такий же період відділяє зубатих птахів (зокрема гесперорнісів) 
від протоавіса (КигосіКіп, 1998), що на сьогодні вважається найбільш древнім 
предком справжніх птахів (Огпіїигає ) (Сћһаќегјее, 1991; Курочкин, 1993). Якщо 
врахувати, що це більш як половина всього часу відомої історії птахів, стає зрозу- 
мілим глибина морфологічних перебудов від останнього до перших, У межах таза 
(крім формування його специфічної форми) найбільш істотною для гесперорні- 
сів особливістю є незрощення кісток постацетабулярного відділу (рис. 1, 2). Вто- 
ринність цієї ознаки підтверджується її наявністю (різного ступеня виразності ) в 
інших водоплавних — неогнат. Незрощені іѕсћішт та рибіѕ у гагар та пінгвінів 
(Штефан, 1980); у більшості водоплавних вказані кістки зрощені на невеликій 
відстані в найбільш каудальному відділі (рис. 1, 2). Очевидно, таке «послаблен- 
ня» таза кореляційно пов'язане з відносно слабким розвитком відповідної муску- 
латури у птахів цієї екологічної групи. На можливість повернення в дефінітив- 
ному стані ознак, втрачених дорослими предками, але збережених в ембріогене- 
зі, одним з перших вказав П. П. Сушкін на прикладі пінгвінів, які мають не пов- 
ністю зрощений тарзометатарзус (Сушкин, 1915). 

Таким чином, деякі особливості порівнюваних структур скелета гесперорні- 
сів, гагар і поганок (форма постацетабулярного відділу таза, форма преацетабу- 
лярного відділу клубової кістки, походження видовженого краніального кнемі- 
ального гребеня гомілки і деякі інші) відображають досить самостійні шляхи до 
загальної подібності, що є свідоцтвом їх паралельного розвитку (Курочкин, 1993). 
Такий паралелізм у розумінні Л. П. Татарінова (1987 ) передбачає, що специфічні 
перебудови визначаються в значній мірі успадкованими особливостями організ- 
му і зустрічаються майже виключно в гомологічних органах. Тобто гесперорніті- 
ди, гагари і поганки, скоріше за все, не є єдиною природною групою, як це аргу- 
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ментується кладистично (Сгасгай, 1982), а маючи одного спільного предка, є 
двома філогенетичними гілками, з яких гесперорніси -- бокова, крайньо спеці- 
алізована, що узгоджується з висновком Г. Говард (Но\ага, 1950). 
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